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extremes  and  variability  often  limit  potential  barley  production.  Frost  and  drought,  for 
example, may result in up to 80% and total grain yield loss, respectively. The most vulnerable 
growth period of  an  actively  growing  cereal  crop  is  the  reproductive phase,  including  the 
spikelet initiation, heading and grain filling stages. Heading date is one of the most important 
traits  for  improving barley  stress  tolerance  to drought, heat, waterlogging and  frost. Well 
timed duration and date of ear emergence and grain filling can improve yield in environments 










breeding  programs  so  that  ear  emergence  and  grain‐filling  periods  may  occur  within 





Wild  barley  genotypes  show  a  diversity  in  various  traits  from  cultivated  barley.  Using  a 
doubled  haploid  barley  population  sown  in  three  seasons  differing  in  daylength  and 
temperature, quantitative trait loci controlling heading date from different populations and 


















of  the NILs  is more  suitable  in drought prone  short  seasoned environment while  the  late 
genotype is more adapted to longer season conditions indicating that process‐based models 













































heat stress, while Eps‐317‐1‐L  is more suited  to  regions with  longer growing seasons. This 
study  demonstrates  how  process‐based  models  can  be  used  in  concert  with  breeding 





























climate  (Index  Mundi,  2015;  Meinke  et  al.,  1993).  For  example,  barley  yield  loss  due  to 
drought  and  heat  stress  is  about  49‐57%,  amounting  around  US$1825 million  (Tekle  and 
Alemu, 2016).  The effects of drought and heat  stress  include  stunting,  leaf wilting, pollen 
sterility and abortion of  fertilised ovules  (DPIRD, 2015). Thus,  identification of appropriate 











photoperiod  pathway  involves  photo‐receptors  that  reset  the  circadian  clock;  thereafter, 
signals are transmitted by florigen via phloem to the apexes (Hill and Li, 2016; Kikuchi and 









to  reproductive  phases  in  temperate  cereals  requires  prolonged  low  temperature 
(vernalisation) (Cockram et al., 2007).  
1.3 Genetic regulation of heading date in barley 














day  length  (photoperiod) which are  found on chromosomes 2H (Ppd‐H1) and 1H (Ppd‐H2) 
(Alqudah et al., 2014; Laurie et al., 1994). Vernalisation and photoperiod genes have been 
cloned in past work (Zikhali et al., 2015). The third group consist of earliness per se genes, 
























Ha,  HvZCCT‐Hb,  and  HvZCCT‐Hc)  (Karsai  et  al.,  2005).  Mutations  at  the  three  loci  in  the 
recessive alleles are responsible for the spring phenotype (Takahashi and Yasuda, 1971; von 
Zitzewitz  et  al.,  2005).  Another  locus  is  the  Vrn‐H3  (HvFT1),  known  as  the  central  floral 
integrator  (CFI)  affecting  the  flowering pathways  in  all  temperate  cereals  including barley 
(Kikuchi  et  al.,  2009).  Similar  to  other  loci,  variations  at  the  first  intron  of  this  gene  are 


































management.  GxE  analyses  have  been  conducted  to  understand  interactions  between 
genotypes and environments (Hammer et al., 2014). However, higher genetic gain in yield has 
been attributed to partitioning the effects of management out of GxE approaches (Duvick, 
2005;  Hammer  et  al.,  2014).  Instead  of  conducting  physical  experiments  in  different 







diverse  environments  by  using  the  crop  simulation  framework  APSIM, which  could  be  of 
enormous  value  to  breeders  and  pre‐breeders.  Thus,  matching  heading  date  to  a 

































chromosome  2(2H)  regulates  flowering  time  under  long  days.  Ppd‐H2  on  2H  regulates 
phenology under short day length. Vernalisation is mainly controlled by three loci (VRN‐H1, 
VRN‐H2  and  VRN‐H3),  which  interact  in  an  epistatic  fashion  to  determine  vernalisation 
sensitivity. Appropriate physiological and simulation frameworks such as that of APSIM‐Barley 




World  barley  production was  projected  to  reach  140 million metric  tons  (MMT)  on  50 m 
hectares at 2016/17 (IGC, 2015) with its greatest economic impact being related to its use as 
feed, human food and malting. The demand is projected to reach 142 MMT (IGC, 2015) by 







is  also  widely  used  for  human  food  and  livestock  feeds,  starch  production  and  chemical 
industries while  the  straw  could  be  used  for  roofing  huts  and  animal  bedding.  Grazing  is 







to 2°C or  less. Damage  to crops  from  frost may occur at any stage of development but  is 








































yield  and  quality  include  DR  (Zadoks  GS30),  the  construction  phase,  which  includes  stem 




cases  surrogate  traits  such  as  number  of  leaves  on  the  main  stem  have  been  used  to 
determine this stage (Boyd et al., 2003). 
The DR stage is a prerequisite step for predicting flowering date and crop yields and has been 
































and photoperiod  (Hossain et  al.,  2012; McMaster et  al.,  2003; Miralles et  al.,  2001), both 
varying  simultaneously  in  field  conditions.  This  variability  can  considerably  affect 
developmental events that determine flowering time and consequently yield (Miralles et al., 








winter  and  spring  types.  Variation  in  phyllochrons  (period  between  successive  leaf 
appearance  on  the main  stem)  in  different  genotypes  of  barley  is more  likely  due  to  the 
variation in the combinations of temperature and photoperiod (Juskiw et al., 2001). Growing‐














result  reflects  the high variability  in GDD for  flowering time  in barley,  indicating that yield 
might be manipulated using this characteristic.  
Photoperiod  is  also  a  key  environmental  factor  that  affects  the  development  of  barley 




















include  sowing  date,  fertiliser  application,  irrigation  and  other  management  practices. 














NT, Katherine  14.465°S, 132.26° E 11‐12 12‐13 12‐13 11‐12 
Perth 31.95°S, 115.87°E 10‐12 11‐14 12‐14 10‐13 
Carnarvon 24.88°S, 113.66°E 10‐12 11‐14 12‐14 10‐12 
Victoria Mallee  35.11°S, 142.36°E 9‐11 11‐14 12‐14 10‐12 
Ravensthorpe WA 33.32°S, 119.82°E 9‐11 11‐14 12‐14 10‐12 
SA Wimmera 37.82°S, 140.78°E 9‐11 11‐15 13‐14 10‐12 
Adelaide 34.93°S, 138.60°E 9‐11 11‐14 13‐15 10‐13 
Brisbane NSW  27.47°S,153.02° E 10‐12 11‐15 12‐14 10‐13 
NSW Queensland 20.92°S, 142.70° E 9‐12 11‐14 12‐14 12‐14 





















have  not  answered  some  unresolved  developmental  issues  such  as  the  regulation  of  the 

















These  markers  are  being  used  to  tag  genes  or  quantitative  trait  loci  (QTLs)  that  are  of 




sequence  tags  (ESTs)  and  sequenced  PCR  amplicons  that  provide  use  of  SNPs  in  protein 
encoding transcribed genes.  
Research into the effects of environment on heading date was initiated following the reports 
of  Garner  et  al.  (1920).  They  showed  that  variation  in  flowering  date  among  different 
genotypes of barley were due to the effects of seasonal variation, location and sowing date; 
these  findings were  also  confirmed  by  Boyd  et  al.  (2003).  To  characterise  such  variation, 
genotypic  differential  response  to  photoperiod,  vernalisation  and  other  environmental 




















































All  the  three  groups  of  genes  have  been well  researched  in wheat,  although  there  is  no 








marker  design  and  elucidation  of  the  effects  of  the  genes  on  yield  and  quality  and  their 
interaction with  the  environment  in  barley  (LÜ  et  al.,  2013).  It  is,  however,  important  to 
understand the behaviour and interaction of these Eps genes with different environment and 
management practices. Particularly in Australia, variable climates make production decisions 
and  genetic  improvement  for  crop  adaptation  difficult  (Meinke  et  al.,  1993).  Evidence  of 






of  genotype  to  an  appropriate  sowing  window,  in  different  environmental  conditions 
(Chapman  et  al.,  1993).  Therefore,  integration  of  experimentally  determined  genetic 
responses to photoperiod, vernalisation and earliness per se will complement plant breeders 








the photoperiod clock  regulators  (Imaizumi et al., 2006). The clock  is  the  receptor of  light 




can significantly  influence  the duration of both vegetative and stem elongation periods  in 
wheat  and  barley  (Miralles  et  al.,  2000).  There  is  evidence  that  specific  stages  in  floral 
development in wheat and barley may also be sensitive to light intensity, with heavy shading 
during the later stages of ear development may result in the infertility of the spike (Aspinall 
















hence  the  reason  for  late  flowering  in  LDs  (Turner  et  al.,  2005).  Reduced  photoperiod 
responsiveness  of  the  ppd‐H1  mutant  is  explained  by  altered  circadian  expression  of  the 
photoperiod  pathway  gene CONSTANS  and  reduced  expression  of  its  downstream  target, 
HvFT1, which is controlled by HvCO1, a key regulator of flowering (Faure et al., 2012; Laurie, 
1997).  EARLY  FLOWERING3  (ELF3),  which  is  also  a  member  of  the  circadian  clock  genes, 
regulates flowering under the influence of photoperiod (Boden et al., 2014). This gene also 




LDs (Faure et al., 2012; Boden et al., 2014). However, eam8  is significantly  involved  in the 
expression of HvFT1 (a flower initiator) which is also an allelic variant at Ppd‐H1 locus (Faure 
et al., 2012). Similarly, the barley elf3 mutant helps in the expression of the GA20oxidase2 
gene, which  causes  the production of  gibberellin  (GA)  in  the  apical meristems under  SDs. 
Production of GA activates  the early‐flowering elf3  in SDs  in  the absence of  the FT1  gene 
(Boden et al., 2014). The second photoperiod gene (Ppd‐H2) responds to SDs. Ppd‐H2 acts 
similarly  to  HvFT3  when  exposed  to  SDs.  In  an  experiment  conducted  using  Morex  and 
Steptoe populations,  the expression of  the HvFT3 was not  found  in  the Steptoe genotype 









Xp12m50B199–Xp13m47B399  interval  of  flanking  markers  on  chromosome  4H,  which 
accounted  for  77%  and  38%  of  phenotypic  variation  for  long  photoperiod  response  in 
Australia and China, respectively. The gene, eam7, showed a stronger effect on flowering time 
with  55‐day  and  18‐day  shorter  compared  to  Ppd‐H1  (chromosome  2H)  and  Ppd‐H2 
(chromosome  1H)  (Stracke  et  al.,  1998).  Another  eam7  gene  determining  photoperiod 
















Vernalisation  is  the  requirement  for  prolonged  low  temperature  to  advance  flowering  in 
cereals and depends on the growth habit (such as spring or winter types). The winter types of 
barley  require  cold  exposure  before  flower  initiation,  typically  below  10°C  for  a  period 
between  4  and  6 weeks  (MASWHEAT,  2015),  depending  on  base  temperature  as  defined 
















2003;  Sasani,  et  al.,  2009;  Trevaskis  et  al.,  2003)  and  therefore,  it  is  one  of  the  major 
determinants  of  vernalisation  requirement  in  barley  and wheat  (Loukoianov  et  al.,  2005). 








intron  1  was  observed  in  the  winter  habit  types  possessing  recessive  vrn‐H1  allelic  loci 
(Cockram et al., 2007; Sasani, et al., 2009; Fu et al., 2005). 
The second locus is the Vrn‐H2 (Sgh2 or Sh2) which encodes for the zinc finger‐CCT (ZCCT‐H) 





















epistatic  fashion  to  determine  vernalisation  sensitivity  (Cuesta‐Marcos  et  al.,  2010).  This 









floral  initiation  (Distelfeld  et  al.,  2009;  Pidal  et  al  2016).  There  is  no  information  of  the 


















Figure  2.2  Genetic  path  ways  and  interactions  of  major  genes  regulating  the  timing  and 











Early  growth plasticity of  barley  is determined during  the vegetative phase  (Slafer,  2003), 
which has extensive genetic diversity. One of these genes  is  the Earliness per se, Eps. This 
gene  regulates  the  basic  vegetative  phase  (BVP)  in  barley  and  influences  the  time  and 
duration of growth stages from DR (Zadoks GS30) to grain filling stage (Zadoks GS70) (Bullrich 
et al., 2002; Lewis et al., 2008). Expression of this gene can only be fully observed when all 
the  other  sources  of  the  variations  in  flowering  time  have  been  fixed,  i.e.  when  the 
environmental  stimuli  such  as  exposure  to  adequate  vernalisation  and  photoperiod 

























































significant  interactions  with  temperature  (Lewis  et  al.,  2008;  Bullrich  et  al.,  2002).  The 
genotypes with Eps‐1 alleles had no interaction with temperatures (21°Cd difference), while 























these  traits  is  very  difficult  to  achieve  due  to  their  genetic,  physiological  and  physical 
















as  a  Mendelian  inheritance,  but  molecular  analysis  has  not  been  able  to  identify  an 
appropriate molecular marker to determine its location (Boyd et al., 2008). 
2.4.2 Modelling the effects of phenological genes on crop yield 






necessary  for  Australia  where  a  highly  variable  climate  poses  challenges  for  production 
(Meinke et  al.,  1993)  and may undermine  genetic  breeding  efforts.  In  southern Australia, 
temperature has increased by 0.9oC since 1910 per annum and severe heat and drought spells 




Globally,  climate  change  will  further  increase  temperatures,  modify  the  amount  and 
distribution of rainfall and consequently reduce the probability of reliable food and forage 












growth  and  their  interaction  with  the  environment.  For  example,  ecophysiological 
quantitative equations were used by Yin et al., (2005) to describe the response of flowering 
to photoperiod and temperature to predict days to heading and yield in diverse conditions. 
The  equations  were  used  as  empirical  and  mechanistic  models  to  provide  an  important 
framework for simulating a number of events in crop growth, especially predicting heading 
date  (Yin  et  al.,  2005;  Bogard  et  al.,  2014).  The  empirical  models  are  often  based  on 
accumulation of GDD adjusted by vernalisation and photoperiod (Bogard et al., 2014; Asseng 


















the  choice of  an  adapted  cultivar  and appropriate  sowing window  to obtain higher  yields 
(Meinke et al., 1993). Another dynamic model was used to investigate the causes and impact 
of  climate  change  on  peanut  production  in Northern  Australia  (Meinke  et  al.,  1995).  The 




and  the  identification  of  traits  required  to  manage  crops  in  variable  and  changing 
environments  (Meinke  et  al.,  1995).  Thus,  choice  of  an  appropriate  simulation model  for 




The  Agricultural  Production  Systems  Simulator  (APSIM)  is  a  cropping  systems  simulation 
model  that combines several decision‐support  tools. APSIM may be used for prediction of 
how traits like heading date impact grain yield and biomass of different crop genotypes under 




















time  step.  The  module  uses  inputs  of  weather  including  solar  radiation,  maximum  and 
minimum daily temperature, rainfall and vapour pressure (APSIM, 2015b). The module has 
11  growth  stages,  from  sowing  to harvest  (GS0‐GS100)  (APSIM, 2015b). Manschadi  et  al., 
(2006)  used  APSIM  to  assess  barley  growing  patterns  under  different  environment  and 
management. In their study the model was able to account 91% and 82% of the variation for 








and  grain  protein  concentration  (Asseng  et  al.,  2008)  and  improvements  in  the  model 
demonstrate  its  reliability  in  simulating  grain  protein  content  under  a  wide  range  of 














plant  breeders  (Shorter  et  al.,  1991).  This  is  because  a  higher  genetic  (G)  diversity  for 
flowering  time  has  been  reported  in  diverse  environments  (E)  of  barley  growing  regions 






as  induced stresses due to abiotic  (salinity) and biotic  factors  (pests, weeds and diseases). 
Environmental factors can be classified into two types: (1) micro‐environmental factors such 











1994).  Löffler  et  al.  (2005)  used  a  crop  model  index  approach  to  account  for  the  GxE 
interaction effect in US maize breeding trials. A linear generic model was used to analyse the 
interaction of 96 genotypes to different environment (Yin et al., 2005). The model was able 










Recent  advances  in  plant  breeding  combined  with  dynamic  models  are  now  allowing 
partitioning of the effect of management in the G×E approaches (Hammer et al., 2014). Higher 
genetic gain in yield has been attributed to better understanding of G×M interaction effects 
in maize  crops,  where  the  progressive  yield  increase  in  the  US  has  been  associated with 















Flagship, Buloke and Capstan, barley  cultivars were assessed  (Hunt and Poole,  2010).  The 
model also reasonably explained the relationship between the leaf area duration and yield as 



































Barley  is an  important  cereal  crop grown worldwide under a wide  range of environments 
(Cockram et  al.,  2007).  The broad adaptation of  this  crop  to  varying  climatic  and  regional 
conditions  is  in  part  caused  by  the  diversity  in  flowering  time  (anthesis,  Zadoks GS61)  or 
heading date (HD, Zadoks GS51) or tipping (awn emergence, Zadoks GS 49) (Alqudah et al., 







plant  physiological  processes  (Went,  1953)  especially  variations  in  duration  to  spikelet 
initiation (Hay et al., 1998), heading and flowering (anthesis) in cereals (Roberts et al., 1988; 
Yin  et  al.,  1997).  It  follows  that  a  linear  association  generally  describes  the  relationship 
between cumulative temperatures over the growing season and heading/anthesis in barley 
(Ellis et al., 1988; Hay et al., 1998; Hay et al., 1991) and  in many other cereals. To  initiate 




grain  producing  regions  of  the  world.  Barley  grown  in  Eastern  Asia  has  evolved  unique 




vernalisation  is  not  necessary.  These  mechanisms  may  involve  several  maturity  genes 
interacting  together  in  either  additive,  epistatic  or  pleiotropic  way  in  order  to  regulate 
earliness. Apart from these allelic and no‐allelic interactions, intra‐locus mutations at Vrn loci, 
Eps and HvPHYC  loci are responsible for earliness in both barley and wheat (Mizuno et al., 





respectively  (Kato  et  al.,  2003;  Sasani  et  al.,  2009;  Trevaskis  et  al.,  2003).  These  four  loci 
















































Beside  the  photoperiod  and  vernalisation  genes,  which  have  been  cloned,  there  is  little 




















Australian  Grains  Genebank.  TX9425  (Taixing  9425)  is  a  Chinese  landrace,  which  has 
semidwarf  and  early maturity  genes, most  likely  the  dominant  alleles  of  the  Ppd‐H1,  the 
spring Vrn‐H1 allele and the recessive allele of the Eps5HL (Wang et al., 2010). From the RIL 
population  four  lines  segregating  on  heading  date  were  further  selfed  to  produce 
homozygous early and late lines, leading to four pairs of the NILs. They are Eps5HL‐116 (‐E/‐





to  the  plant  DNA  extraction  protocol  for  DArT  analysis  (https://www.diversityarrays.com/ 












with  sandy  loam  soils  and  fitted  with  irrigation  facilities  to  avoid  any  water  stress.  The 
NILs/parents were grown in a randomized complete block design with three replications. 
 
Figure  3.1  Comparison  between  genotypes  of  near  isogenic  line  (Eps5HL‐317‐1‐E,  left,  vs 
Eps5HL‐317‐1‐L,  right)  from  the  cross  of  TX9425/Franklin.  Red:  Franklin  genotype;  blue: 
TX9425 genotype. The major difference is on 5H at the position of 122 to 129 cM (circled). 
Three  different  sowing  dates,  15/January/2015  (SD1,  summer),  13/March/2015  (SD2, 



























Traits  Symbol   Unit  Description  







Plant height  PH  cm  Measured from collar to the peak of the awns 
Spike length   SpkL  cm  Measured from the base of the spike to the tip 
Spikelet number  SpkN  Spk/spike  Number of spikelets in a spike  








Trough  TR  RVU  Lowest viscosity after cooling started 
Breakdown  BD  RVU  Peak viscosity minus trough (PV‐TR) 
Final Viscosity  FV  RVU  Maximum viscosity after the temperature had 
returned to 50 oC 



















0.1M  of  silver  nitrate  (AgNO3)  solution  in  an  aluminium  canister.  The  slurry  was  then 
thoroughly mixed by moving  the paddle both vertically  and  stirring  in  the  canister before 
placing  it  into  a  Rapid  Visco‐Analyser  (RVA‐4D,  Newport  Scientific,  Australia).  The  RVA 
instrument was used to determine the pasting properties. The RVA instrument was used for 
10  s  at  960  rpm  then  reduced  to  160  rpm  for  the  remainder  of  the  test  run.  The  initial 
temperature was 50 oC, held for 1.0 minute, then heated to 95 oC for 3.7 minutes and was 































Genotype 2H 5H 
TX9425 Ppd-H11,2  Vrn-H11, Eps2 
Franklin ppd-H11,2 Vrn-H11, eps2 
Eps-317-1-E Ppd-H11 Vrn-H11,2, Eps1,2 



































Genotype HD(DAS) GDD(oCd) PH(cm) SpkL(cm) SpkN PedL(cm) InterL(cm) 
   SD1     
TX9425 41.0±2b 756.3±38.2b 36.0±0.7b 4.9±0.1b 20.7±1.5b 38.3±4.6a 16.6±0.8a 
Franklin 55.0±4a 980.1±25.7a 47.1±2.6a 9.3±0a 24.3±1.2a 29.0±2b 16.8±2.5a 
Eps5HL‐116‐E 42.3±1b 774.1±37b 87.9±0.5a 7.5±0.2b 22.0±1.2b 33.3±1.8a 17.6±0.8a 
Eps5HL‐116‐L 46.7±1.3a 846.4±32a 87.7±0.8a 9.1±0.1a 25.0±1.0a 35.3±5a 15.0±1a 
Eps5HL‐317‐1‐E 41.1±1b 756.6±37.1b 83.9±0.2b 7.8±0.1b 21.3±1.5b 28.7±0.3a 19.3±1.7a 
Eps5HL‐317‐1‐L 46.0±1.7a 840.5±26.5a 95.9±4a 9.2±0.2a 25.3±1.5a 30.1±0.8a 17.7±0.7a 
Eps5HL‐317‐2‐E 41.2±2b 756.8±38b 84.2±1b 7.6±0.1b 22.4±1.5b 37.0±2.6a 19.0±1.3a 
Eps5HL‐317‐2‐L 45.3±1.6a 824±21.4a 89.7±2.5a 8.9±0.1a 25.0±1a 33.0±2.3b 16.2±1.7a 
Eps5HL‐322‐E 41.0±1b 756.3±27b 70.0±1.1b 7.5±0.1b 21.2±2b 29.2±2a 20.2±2a 
Eps5HL‐322‐L 45.7±1.1a 839.6±21a 76.5±1.3a 9.0±0a 25.0±1.7a 31.7±1.2a 15.6±2.5b 
   SD2     
TX9425 105.0±5b 1065.2±42b 94.5±2.1a 6.0±0.3b 28.0±1.5b 25.7±2.2a 12.1±2.3b 
Franklin 152.0±2.1a 1378.9±61a 84.7±7.1b 11.8±0.2a 29.0±1.1a 24.0±1.4a 14.2±2.1a 
Eps5HL‐116‐E 131.0±2b 1238.1±23b 89.8±4.1a 10.0±0b 24.3±1.5b 30.4±2.3a 18.2±a 
Eps5HL‐116‐L 148.9±3a 1351.0±14a 90.0±4a 11.8±0.2a 28.7±1.5a 33.4±2.3a 20.0±2.5a 
Eps5HL‐317‐1‐E 132.2±2b 1246.9±22b 97.1±8.6a 9.8±0.2b 25.3±0.5b 25.8±5a 14.2±2.2b 
Eps5HL‐317‐1‐L 149.0±3.1a 1351.6±27a 98.2±6.5a 12.0±0.2a 28.7±1.1a 24.1±9a 20.0±2.5a 
Eps5HL‐317‐2‐E 131.3±3b 1238.7±21b 82.1±2.8b 10.0±0b 24.3±0.6b 29.3±2a 20.0±2.2a 
Eps5HL‐317‐2‐L 149.0±2a 1351.6±25a 94.2±3.1a 11.8±0.3a 28.0±1.7a 29.1±2a 15.2±2.4a 
Eps5HL‐322‐E 131.0±2b 1238.1±17b 89.4±3.3b 10.0±0b 24.3±0.6b 28.0±1.8a 18.0±1.4a 
Eps5HL‐322‐L 149.4±2.6a 1352.0±18a 92.3±1.6a 11.8±0.3a 28.0±2a 26.8±1.3a 16.0±0.8a 
   SD3     
TX9425 125.3±2.5b 925.2±28b 105.0±2.5a 6.8±0.2b 33.7±1.6b 35.0±3a 14.0±0.6a 
Franklin 162.6±2.7a 1382.2±26a 86.7±3.6b 14.0±0.2a 39.3±1.5a 23.5±2b 16.0±0.2a 
Eps5HL‐116‐E 135.0±2.6b 1029.6±24b 110.5±0.4a 11.4±0.2b 36.7±1.5b 41.0±3a 21.0±0.8a 
Eps5HL‐116‐L 155.0±3a 1294.5±22a 110.2±0.5a 13.8±0.3a 38.3±1.4a 46.0±2a 22.0±0.7a 
Eps5HL‐317‐1‐E 134.9±2b 1029.0±21b 104.0±0.9b 11.2±0.1b 35.0±2b 36.0±1.7a 16.0±1.5b 
Eps5HL‐317‐1‐L 155.3±3a 1294.8±21a 115.0±2a 14.4±0.3a 38.7±1.6a 39.5±1.6a 22.0±2.6a 
Eps5HL‐317‐2‐E 136.1±3b 1041.8±28b 105.0±.09b 11.0±0.2b 35.3±2.5b 36.0±1.3a 17.0±1.5a 
Eps5HL‐317‐2‐L 155.1±3a 1294.6±24a 111.7±4.5a 13.9±0.2a 37.7±1.5a 37.5±1.3a 17.5±5a 
Eps5HL‐322‐E 135.0±2.6b 1029.6±27b 98.8±0.8b 11.00.1b 33.7±2b 35.6±3b 16.0±1.4a 


















































Franklin  from  different  sowing  dates,  SD1  (15/01/2015)  SD2  (13/03/2015)  and  SD3 
(15/05/2015). 
 
The differences between  the early  and  late  alleles were  consistent  for different  SDs even 













S/variation HD  GDD/TT PH SpkL SpkN. PedL InterL 
Eps5HL‐116 pair 840.5** 90291.25** 0.067 26.94** 35.26** 1.159 0.63 
SD  19522** 401622.8** 1123.43** 11.05** 335.3** 420.6** 39.6** 
Eps5HL‐116 x SD 105.5** 12505.76** 0.096 0.039** 6.12** 64.103 11.627 
Err 0.0023 0.0011 5.8 0.002 0.133 9.89 1.631  
Eps5HL‐317‐1 pair 840.5** 90291.25** 305.05* 27.30** 34.68** 30.86 22.819 
SD 19522** 401622.8** 686.362** 11.30** 322.0** 98.562* 15.048 
Eps5HL‐317‐1 x SD 105.5** 12505.76** 24.48 0.046** 3.94** 2.18 20.24 
Err 0.0023 0.0011 22.74 0.004 0.18 19.6 3.75 
 
Eps5HL‐317‐2 pair 840.5** 90291.25** 134.48* 26.94** 38.2** 19.22 0.831 
SD 19522** 401622.76** 786.80** 10.98** 369.5** 55.822 0.265 
Eps5HL‐317‐2 x SD 105.5** 12505.76** 10.535 0.034** 7.38** 5.01 16.433 
Err 0.0023 0.0011 8.8167 0.0022 0.25 15.492 9.156 
 
Eps5HL‐322 pair 840.5** 90291.25** 122.201** 26.82** 34.27** 21.63 2.722 
SD 19521** 401622.8** 1210.89** 11.525** 359.93** 170.897* 3.423 
Eps5HL‐322 x SD 105.5** 12505.76** 0.354 0.0705** 5.713** 9.953 21.180* 
Err 0.0023 0.0011 2.706 0.0016 0.172 24.992 2.841 
 
TXFRAN 4867.55** 495186.64** 408.98** 159.60** 72** 4.18 21.24 
SD 16002** 218800.35** 4653.37** 17.85** 298.5** 18.6 3 
Par*SD 438.88** 20723.39** 478.96** 2.73** 3.5 19.22 0.831 



















Viscosity Trough Break‐down Final viscosity Setback Time to PV P/Temp 
Eps5HL‐ 116 1638.7 483.1 342.3 1903.9 468.9 0.002 0.053 
Eps5HL‐317‐1 896.1 1523.1 83.1 6890.6 1934.4 0.004 2.862 
Eps5HL‐317‐2 1031.3 1212.7 7.3 2366.1 190.9 0.014 10.580 
Eps5HL‐322 168.0 84.5 14.2 1098.6 1792.5 0.045 5.695 





















Variety/line PV(RVU) TR(RVU) BD(RVU) FV(RVU) SB(RVU) TTPV(min) PT(oC) 
TX9425 412b 310b 102a 699b 389a 6.38a 84.2a 
Franklin 451a 357a 94b 715a 358b 6.38a 82.1a 
Eps5HL‐116‐E 450a 350a 100a 731a 381a 6.51a 81.0a 
Eps5HL‐116‐L 448a 354a 93a 720a 365a 6.56a 79.3a 
Eps5HL‐317‐1‐E 454a 345a 110a 748a 403a 6.28a 79.7a 
Eps5HL‐317‐1‐L 435a 320a 115a 695a 375a 6.24a 80.8a 
Eps5HL‐317‐2‐E 444a 321a 123a 727a 406a 6.18a 80.7a 
Eps5HL‐317‐2‐L 467a 346a 122a 761a 415a 6.27a 78.4a 
Eps5HL‐322‐E 417a 309a 109a 701a 392a 6.27a 82.2a 




































in  the normal  growing  season  (autumn  sowing)  in  Tasmania.  Similar  studies  conducted  in 







are often masked by  the effects of  two other major QTL  (Wang et al.,  2010)  thus making 
difficult  for  comparative  analysis  with  other  major  genes.  By  comparing  the  position  in 







usually  in  winter  cultivars  to  switch  to  reproductive  phase  (Hemming  et  al.,  2009).  Since 
TX9425 originated from East Asia and shows a spring growth habit, it likely has the spring Vrn‐
H1  allele at  this  locus. Deletions  in  the promoter  region within  the  first  intron of  the Vrn‐

























no  differences  between  Bowman  (Ppd‐H1)  and  Bowman  (Ppd‐H1+eam5)  while  the  QTL 







































and  growing  degree‐days  to  heading  was  identified  from  the  cross  between  TX9425  and 
Franklin. Using different pairs  of NILs,  the  gene was mapped  to 122–129  cM with  a  large 




















This  study  modelled  the  value  of  adapting  phenological  traits  of  barley  to  suit  diverse 
environmental and management conditions. Such trait manipulation will assist breeders  in 
genotype  selection  and  growers  in  better  managing  barley  crops  to  achieve  their  yield 
potential. We first developed two near isogenic lines (NILs) of barley through perturbation of 
phenological  genetics  (Eps‐317‐1‐E,  and  Eps‐317‐1‐L).  NILs  were  developed  from  a  cross 
between TX9425, a Chinese landrace, and Franklin, an Australian cultivar. Field experiments 
were then conducted in Tasmania, Australia, using three sowing dates per year during 2015, 















opportunities  to  examine  how  new  genotypes  will  perform  in  new  environments  under 
diverse management conditions.  
4.1 Introduction 
Barley  (Hordeum  vulgare  L.)  crops  are  cultivated  globally  for  livestock  and  human 
consumption (FAO 2015), with the latter mostly used in the malting and brewing industries 
(Muñoz‐Amatriaín et al., 2010). In Australia, 8,500 kt of barley was harvested in the 2016‐17 

















breeders.  Abiotic  environmental  stresses,  such  as  waterlogging,  drought,  frost  and  heat 
events, are key factors that significantly affect barley growth and development and ultimately 
yield and quality.  
Damage  due  to  frost  between  spikelet  initiation  (Zadoks  growth  stage  30;  GS30)  to  ear 
emergence (GS50) causes sterility of flowers (Al‐Issawi et al., 2012) and results in yield loss 
amounting to $120 million per year in Australia (Barlow et al., 2013). At the other end of the 
growing  season,  drought  and  heat  stress  around  anthesis  (GS65)  result  in  abortion  and 
senescence of premature grains;  indeed, in 2003 such abiotic stresses accounted for ~35% 
and ~75% yield reduction in barley and wheat, respectively (Barlow et al., 2013; Siebert et al., 
2014).  In  order  to  constrain  yield  penalties  under  challenging  climatic  conditions,  it  is 
important  to  understand  the  mechanisms  underpinning  crop  adaptation  to  local 
environments. The main factors influencing such adaptation include crop phenology, e.g., the 
timing and duration of reproductive stages, particularly that from spikelet initiation (GS30) to 
the end of grain  filling  (GS87)  (Alvarez et al., 2016; Hill  and Li 2016;  Ibrahim et al., 2016). 
Matching the appearance of critical growth stages to the available environmental resources 
is paramount for achieving yield increase in new genotypes (Annicchiarico 2009; Ceccarelli et 



















Hill  and  Li  2016;  Ibrahim  et  al.,  2016).  Of  all  the  genes  related  to  phenology,  only  two, 
photoperiod  (Ppd),  vernalisation  (Vrn),  have  been  cloned.  Subsequently,  genome  wide 
association was used to link specific genomic regions with a phenotype (Hammer et al., 2016). 
These QTL or genes exhibit allelic, gene‐gene and gene‐environment interactions that cause 










flowering  (e.g.  see  Hill  and  Li  2016)  may  suit  crops  grown  in  shorter  growing  season 
environments  in order  to avoid  late  terminal  stresses  (Dofing 1999; Harrison et al., 2014), 
though such crop‐climate interactions are difficult to foresee without use of a crop modelling 
framework. 









decisions  will  depend  on  specific  environmental  conditions  (Hammer  and  Jordan  2007; 
Harrison  et  al.,  2014).  For  example,  Hammer  and  Jordan  (2007)  showed  that  a  sorghum 


























these  new  genotypes  in  order  to  calibrate  and  validate APSIM. We  then  investigated  the 









































GS.  These  are  determined  by  the  accumulation  of  thermal  time,  which  is  influenced  by 
photoperiod,  vernalisation,  nitrogen and availability of  soil water  (APSIM 2015b).  The  soil 





























MEF  is  less  than  zero,  the modelled  values  are  worse  than  the  observed mean.  The MB 













































0‐15  Clay sand  1.0  0.297  0.330  0.478  0.503  288.0  7.0  1.0 
15‐30  Sandy clay loam + (A2 layer (highly leached)  1.2  0.315  0.350  0.450  0.517  144.0  7.0  0.5 
30‐60  Medium clay + A2 layer  1.2  0.360  0.400  0.490  0.517  72.0  6.9  0.25 




















Tasmania Northdown ‐41.18, 146.48 13 540‐1300 775 200‐10,000 


























































Management  (M)  factors  included  sowing  dates  (SD),  planting  density  (PD)  and  nitrogen 
fertilisation level at sowing (N) (Table 4.3). Selection of the sowing dates was such that the 





Sowing date 1 March 1 April 1 May 1 June 
Plant density (plants/m2) 60 80 100 120 













































Variable TX9425 Franklin Eps‐317‐1‐E Eps‐317‐1‐L 
Observed 51 51 51 51 
Simulated 51 51 52 51 
R2 a  1.0 1.0 1.0 1.0 
rb 1.0 1.0 1.0 1.0 
MBc ‐0.0 0.0 ‐1.1 ‐0.3 
MPEd 4% 6% 5% 5% 
MEFe 1.0 1.0 1.0 1.0 
VRf 1.0 1.0 1.0 1.0 
BCFg 1.0 1.0 1.0 1.0 
CCCh 1.0 1.0 1.0 1.0 



















Variable TX9425 Franklin Eps‐317‐1‐E Eps‐317‐1‐L 
Obs 1.2 0.7 0.7 1.2 
Sim 1.3 0.7 0.7 1.2 
R2 1.0 0.9 1.0 1.0 
R 1.0 1.0 1.0 1.0 
MB ‐0.1 0.0 0.0 0.0 
MPE 17% 34% 16% 9% 
MEF 1.0 1.0 1.0 1.0 
VR 1.0 1.1 1.2 1.0 
BCF 1.0 1.0 1.0 1.0 











Variable TX9425 Franklin Eps‐317‐1‐E Eps‐317‐1‐L 
Obs 364 209 196 315 
Sim 377 208 204 300 
R2 1.0 1.0 1.0 1.0 
R 1.0 1.0 1.0 1.0 
MB 11 1 8 145 
MPE 6% 2% 61% 16% 
MEF 1.0 1.0 1.0 1.0 
VR 1.0 1.1 1.2 1.0 
BCF 1.0 1.0 1.0 1.0 






An  analysis  of  variance  showed  that  genotype  (G)  accounted  for  39%,  90%  and  73%  of 
simulated variation in floral initiation, grain size and grain protein, respectively (Table 4.7). 
TX9425 and Eps‐317‐1‐E were the earliest to head (91 and 100 DAS respectively) and had the 





and  grain  yield,  accounting  for  49%,  50%,  41%  and  45%,  respectively  (Table  4.7).  Floral 
initiation date ranged between 42‐88 DAS and heading date ranged between 69‐135 DAS. 
Genotypes in Capella (QLD) and Binnu (WA) developed quicker than crops at other sites, with 
















DF  FIa HDb MATc BMd GSe GPf GYg 
Genotype (G) 3 1247510* 1069199* 2550489* 22399* 3* 141028* 13954407* 
Environment (E) 
        
Site (S) 9 1014518* 1999502* 3085655* 39710* 0.21* 16734* 31590703* 
Year (Y) 20 16632* 23342* 23008* 18600* 0.08* 896* 16500000* 
Management (M)                 
Sowing date (SD) 3 9446228* 1056191* 597805* 6539* 0.07* 291* 6054096* 
Nitrogen level (N) 3 119 86 87 49553** 0* 33118* 33044894* 
Plant density (PD) 2 0.4 0.7 1.3 1936* 0* 181* 335674* 
GxExM                 
G*S*SD 81 727* 1127* 3326* 2353* 0* 80* 34895* 
G*S*Y 450 134 139 571* 29* 0* 77* 4692404* 
G*S*N 81 48 44 91 62* 0* 126* 62758* 










Sources of variance  FIa  HDb  MATc  BMd  GSe  GPf  GYg 
Genotype  39  26  41  16  90  73  13 
Environment (Site+year)  32  49  50  41  8  9  45 





Figure  4.3  Variation  in  heading  date  and maturity  of  four  barley  genotypes  used  for  the 












which affected  leaf expansion, photosynthesis and grain  filling  (Fig. 4.4).  In 2016, nitrogen 
limitation occurred at GS 31, much earlier than in 1997. Similarly, Eps‐317‐1‐E experienced 
more severe N stress in 2016 compared with 1997 (Fig. 4.5). The late genotypes, Franklin and 




Figure  4.4  Simulated  crop  nitrogen  stresses:  n_stress_expan,  n_stress_photo,
n_stress_grain and n_stress_pheno as nitrogen stresses for leaf expansion, photosynthesis,















Figure  4.5  Simulated  crop  nitrogen  stresses:  n_stress_expan,  n_stress_grain,
n_stress_pheno, and n_stress_photo, as nitrogen stresses for leaf expansion, grain filling,
phenology  and  photosynthesis  respectively.  Soil  water  stresses  (sw_stress_expan  and





Figure  4.6  Simulated  crop  nitrogen  stresses:  n_stress_expan,  n_stress_grain,











Figure  4.7  Simulated  crop  nitrogen  stresses  n_stress_expan,  n_stress_photo,
n_stress_grain  and  n_stress_pheno  as  nitrogen  stresses  for  leaf  expansion,
photosynthesis,  grain  filling  and  phenology  respectively.  Soil  water  stresses






Fig.  4.3  demonstrates  significant  variation  across  sites  for  heading  and  maturity  date 
accounting for larger proportion of the variation (table 8). The sites of Capella and Binnu 
had  the  earliest  heading  and maturity  date  for  the  genotypes, whereas Northdown  and 












used  for  the  APSIM‐Barley  GxExM  simulations  across  ten  sites  in  Australia.





























while  there was  no  significant  difference  in  the  heading  date  between  Eps‐317‐1‐L  and 


































Furthermore,  TX9425  had  higher  grain  protein  at  Binnu,  Esperance,  Lexton,  Ardossan, 
Denial Bay and Capella, especially when sown in April and March. This was followed by Eps‐
317‐1‐L  at Denial  Bay  for  the May  and  June  sowing  dates. Eps‐317‐1‐L  had  higher  grain 














Figure  4.14  Grain  protein  of  four  barley  genotypes  in  response  to  different  crop





























(Eps‐317‐1‐E)  (e.g.  Fig.  4.12).  This  was  because  the  late  allele  (Eps‐317‐1‐L)  induces  and 
produced more tillers, resulting in greater biomass under adequate soil water and optimum 





experiments  showed  that  low  soil  nitrogen  during  early  phenological  stages  inhibits  leaf 
expansion, affecting  the photosynthetic  rates and therefore  the amount of photosynthate 









grain  protein  (GP)  and  size  (GS),  all  the  components  (genotype,  environment  and 
management)  were  found  to  influence  the  two  traits  in  which  (genetic  factor)  genotypic 
differences (Table 4.8) accounted for the  larger proportion of  the variance (Studnicki et al 
2016). TX9425, with smallest GS (data not shown) consistently has the highest grain protein 




plant  resources  before  reaching  the  grain  filling  period.  Plants  that  experience  stress 








with  ~69  days  at  Capella.  Earlier  phenological  development  in  Capella,  Binnu  and 
Pallamallawa  was  mostly  due  to  the  greater  rate  of  degree‐day  accumulation  in  these 

















breeding programs. Hence,  to maximise  yield, optimising  sowing  times  for each genotype 
should be aimed for so that heading can occur during lowest long‐term frequencies of frost 
and drought. Figs 4.11 and 4.12 showed that sowing in May and June generally had similar 




sowing  compared  with  other  genotypes  (data  not  shown),  which  may  have  hastened 
flowering and truncated later potential biomass accumulation.  






















index  that  made  Eps‐317‐1‐E  more  efficient  in  the  use  of  soil  moisture  with  increased 
transpiration efficiency (Asseng and Turner 2007; Meinke et al., 1997). Thus, introgression of 




































between a wild and a  cultivated barley  sown  in  three  seasons differing  in day  length and 
temperature,  we  investigated  quantitative  trait  loci  (QTL)  controlling  heading  date  from 
different  growing  seasons  in  Launceston,  Tasmania.  Nine  QTL  were  identified,  which 




likely  an  Eps  gene  reported  earlier  and  Vrn‐H1/HvPHYC.  One  of  the  QTL  on  3H  (Qhd‐sg‐





of  the  crop  in Australia  are  rain‐fed.  The most  important adaptive  trait  is  the  time  to ear 
emergence, which needs to occur after barley genotypes have already optimised production 
of  biomass  and  yield  potential  (Boyd  et  al.,  2003).  The  genotype  selected  for  a  specific 
environment  is challenging  (Cuesta‐Marcos et al., 2008), and needs  to account  for  sowing 








regulating  ear  emergence  in  barley  could  help  in  facilitating  the  selection  of  appropriate 
genotypes for adaptation. Being a complex trait, ear emergence is regulated by environment, 
physiological  and  genetic  factors  (Hill  et  al.,  2016;  Ibrahim  et  al.,  2016)  through  which 
modifications can be can carried out to match the available resources.  
Day  length and temperature are two main environmental  factors  influencing heading date 
(Cockram  et  al.,  2007).  The  genetic  factors  consist  of  three  major  groups  of  genes; 
photoperiod (Ppd), vernalisation (Vrn) and earliness per se  (Eps or BVP)  (Boyd et al., 2003; 
Ibrahim  et  al.,  2016).  QTL  analysis  is  very  useful  in  the  identification  of  genes  and  allele 
diversity regulating this trait for a specific adaptation (Casas Cendoya et al., 2008; Meszaros 
et  al.,  2008).  Near  isogenic  line  (NILs)  and  double  haploid  (DH)  populations  have  been 
deployed  to  characterize  and  identify  closely  linked  markers  to  the  genes  regulating  ear 
emergence in barley (Boyd et al., 2003).  
Photoperiod  genes  include  Pdd‐H1  and  Pdd‐H2  on  chromosome  2H  and  1H,  respectively 
(Alqudah et al., 2014; Sameri et al., 2011). The Pseudo‐response regulator (HvPRR37) called 
Ppd‐H1 is a major long day length response gene with a recessive allele (ppd‐H1) being less 









5H,  respectively  (Hill  et  al.,  2016).  Vrn‐H1  (an  APETALA1  and  FRUITFULL‐like  MADS‐box 
transcription  factor) on 5H  is  the key determinant of  vernalisation  (Cockram et al.,  2007). 
Allelic variation in the locus is the cause of differences in levels of vernalisation requirement 
in barley (Hemming et al., 2009; Trevaskis et al., 2003). Similarly, Vrn‐H2 (a ZCCT zinc finger 
transcription  factor)  on  4H  is  a  strong  inhibitor  of  flowering  under  long‐day  in which  the 
deletion in the dominant allele is responsible for the vernalisation requirement (Karsai et al., 
































DH  lines  and  the  two  parental  varieties  were  genotyped  with  DArTSeq 







mapping  was  selected  as  a  cofactor  and  the  selected  markers  were  used  as  genetic 
background controls in the approximate multiple QTL model (MQM). A logarithm of the odds 























trial  showing  the shortest  time  from sowing  to heading  (Fig. 5.2), although there were no 
substantial differences  in heading date between  lines sown  in spring and summer. Similar 
























Figure  5.3  Frequency  distribution  of  SYR01  x  Gairdner  DH






the  three  sowing  dates  (Table  5.1).  As  shown  in  Figure  5.4,  two  QTL  were  identified  on 





closest marker at 108.4  cM  (Table 5.1).  The other QTL, Qhd‐sg‐3H.2sm  is  located close  to 
4596019D3 at 133.0 cM and was  identified only  in the summer sowing. One QTL, Qhd‐sg‐
4H.1s, was found on 4H with 3664225D4 being the peak marker, which is located at a similar 
































Peak markers Peak Position (cM) LOD R2 Variant (Morex_contig) Consensus 
Position 
(cM) 
Qhd‐sg‐2H.1w 2H 11288299D 46.53 11.66 22.1 morex_contig_60446  43.7 
Qhd‐sg‐2H.2s 2H 3986258D2 26.46 17.36 47.1 morex_contig_48296  18.9 
Qhd‐sg‐3H.1w 3H 3254867S3 70.78 14.27 26.1 morex_contig_61213 108.4 
Qph‐sg‐3H.1sm 3H 3255135S3 72.0 18.22 40.0 Morex_contig_1577872 108.57 
Qhd‐sg‐3H.2sm  3H 4596019D3 88.03 3.63 7.0 morex_contig_51848  133 
Qhd‐sg‐4H.1s 4H 3664225D4 134.97 3.14 6.5 morex_contig_1579833  112 
Qhd‐sg‐5H.1s 5H 3985340D5 23.85 3 5.9 morex_contig_2552471 44.17 
Qhd‐sg‐5H.2s 5H 3263359D5 214.18 6.29 13.9 morex_contig_136101  125.8 
Qhd‐sg‐‐5H.1sm 5H 3987226D5 86.52 4.31 11.1 morex_contig_159035 112.71 
Qhd‐sg‐6H.1s 6H 3269813D6 85.337 3.03 10.3 morex_contig_8211  68.2 














QTL Name Variant (Morex_contig) Allele sequence 
Qhd‐sg‐2H.1w morex_contig_60446  TGCAGCTAACCAGTGTGATTCGGATGCGCGACACTGGAGACTGACAAAAAATTCGTTTTGCTTTCTAGT 
Qhd‐sg‐2H.2s morex_contig_48296  TGCAGCCGGCGAGGTGGCTAGTTATATGGCTCACGACGGGCGGTCTCCGTGCACGGGATGGGGATCCGA 
Qhd‐sg‐3H.1w morex_contig_61213 TGCAGGATTGAATTGCTGCCCACATGGTCATCCAGAATACCTACACCGAGATCGGAAGAGCGGTTCAGC 
Qhd‐sg‐3H.2sm  morex_contig_51848  TGCAGACCATGTTGACCTCGCGAATACATAGCTAGGGTACACAAGGAAAACAAAGGGGAGAATGGTGAT 
Qph‐sg‐3H.1sm Morex_contig_1577872 TGCAGCATTCCCATTAACGAAGGCATCTTAATTACTCTGCTGTTACACATGGCCTAAACTAAATGAGGC 
Qhd‐sg‐4H.1s morex_contig_1579833  TGCAGTAGCGACTCTGACCGTCGTCTCTTAACATTATACAAGCGGCAGTAGAACGAGTACCCTTTTCCG 
Qhd‐sg‐5H.1s morex_contig_2552471 TGCAGCACTAGCGGCAACCTATGTTCATCATCACGGCGGAGCAACAACGCAACATGTGTGCTGCTTCAA 
Qhd‐sg‐5H.2s morex_contig_136101  TGCAGACTGCATACAAGGAGCATGACAGACTGAACGGAGATCACACCAATCACCCGATTCACCGAGATC 
Qhd‐sg‐5H.1sm morex_contig_159035 TGCAGCCTGAAGATACGATGGATCGTCGAACGAAGCCGGCCAGCCATCATGGCCGCCATGGCTCCTCCA 
Qhd‐sg‐6H.1s morex_contig_8211  TGCAGCAAAAAATCCCTATAAAAAACACCCCATTACAGATGGGGCGCCGAGATCGGAAGAGCGGTTCAG 




















growing  conditions  and  heading  date. We  have  also  used  a  cross  between  a  wild  barley 
accession and a cultivated barley, which resulted in a much greater number of QTL. Based on 
this  different  growing  condition,  component  1  of  the  principal  component  analysis  (PCA) 
explained  around 57% of  the  total  variance  for  heading date majorly  from winter  sowing 
(Figure  S8.1).  Although  heading  of  the  genotypes  for  all  the  three  growing  seasons  area 
positively correlated, heading  in  spring and summer sowing are more closely  related  than 









arm  linked  with  11288299D  DArT  marker.  This  region  coincides  with  the  position  of 
Eam6/eps2s (Alqudah et al., 2014). Similarly, a QTL for heading date with eam6 as candidate 
was detected around this region in autumn sown conditions (Comadran et al 2011). HvC018 
(Nice et  al.,  2017)  and Eps2S  (Sameri et  al.,  2011). Although  this  gene  is  thermo‐sensitive 










with  3254867S3  SNP  marker  in  winter  and  3255135S3  marker  in  spring  (Table  5.1)  and 


















region  by  HV13GEIII  marker  at  155  cM,  which  coincide  with  a  position  of  HD  QTL  in  a 
consensus map of Varshney et al. (2007). The QTL identified (Qhd‐sg‐4H.1s) on 4H at 112.0 
cM was closely linked with 3664225D4 where a QTL was mapped at a similar position from 
the Galleon  x  Haruna Nijo  DH  population  (Ren  et  al.,  2010)  and  the  Beka  x Mogador  DH 





















reported  Eps  gene  (eps6L.1)  (Laurie  et  al.  (1995).  A  gene  with  a  similar  effect  on  this 
chromosome was also reported by Cuesta‐Marcos et al. (2008).  





(found  in  spring  sowing) might  be  the  candidate  of  this QTL  (Cuesta‐Marcos  et  al.,  2008; 
Zikhali et al., 2015). 
In conclusion, the wild barley accession and cultivated barley showed a wide diversity in genes 











as  feed and malting  (Ullrich, 2010). Phenological  traits  such as heading date and GDD are 
important in adapting barley to diverse environmental conditions. The significance of these 
traits  for  the adaptation  is due  to diversity of  genes  (polygenic)  that are  involved  in  their 
regulation (Cockram et al., 2007; Li, 2018). This study focused on maturity regulators in barley 
because  of  their  importance  in  mitigating  the  threats  from  climate  variability  including 






















Cytochrome B5, with Vrn‐H1  having  strong  linkage  (0.03cM)  to MADS‐box  genes AP1  and 
AGLG1.  The dominant allele of Vrn‐H1  does not  respond  to  vernalisation  (Fu et  al.  2005), 
which is as result of large deletions at the first intron overlapping in a 4‐kb region of the allele. 








































spring barley  (Alqudah et  al.,  2014). More evidence of  a QTL  for heading date  found at  a 
similar a position described in this study have been described reported (Powell et al., 1985; 
Ponce‐Molina et  al.,  2012; Cuesta‐Marcos et  al.,  2008).  The  second QTL  (Qhd‐sg‐3H.2sm), 
which was also expressed in winter and spring sowing, was at the region of 133.0 cM with 











1971).  Three  QTL  (Qhd‐sg‐5HS.1s,  Qhd‐sg‐5HL.2s  and  Qhd‐sg‐5HL.3s)  were  identified  on 
chromosome 5H. Qhd‐sg‐5HS.1s is at a similar position to an Eps gene (Laurie et al., 1995). 
Qhd‐sg‐5HL.2s,  linked  to  DArT  marker  3263359D5,  and  Qhd‐sg‐5HL.3s,  linked  with 











practices.  The  simulations  confirm  the  significance  of  matching  crop  flowering  date  to  a 
specific environment and management practices for the new breeding lines. For instance, the 
late heading genotype Eps‐317‐1‐L had higher GxE interaction with higher grain yield followed 







genotypes. Franklin, which  is also a  late genotype  typically, had greater  tiller proliferation 
most of which were unproductive due to higher competition for the available resources. Apart 
from  impairment of photosynthesis due  to  shading effects by  the older  tillers,  the prolific 
tillers production in Franklin may have resulted in faster depletion of soil water and nitrogen 
and thus earlier onset of N stress, affecting leaf expansion, canopy photosynthesis and the 
extent of grain  filling, particularly  in dry years  such as 2016.  This observation agrees with 
previous studies such as Meinke et al. (1997) in a wheat experiments where low soil nitrogen 
during early phenological stages  inhibits  leaf expansion, affecting the photosynthetic rates 








yield.  The  simulations  conducted  in  this  thesis  were  conducted  with  realistic  farmer 








Environment  (sites and years) had  significant effects on  floral  initiation, heading date and 
grain yield. GxE interaction effects can mask the breeding and genetic value new genotypes 
in a multi‐environmental experiment (Zorić et al., 2017). The results in this study emphasis 
the  need  to  consider  the  importance  of  environment  in  selecting  genotypes  for  target 
populations  of  environments  (Chapman  et  al.,  2000;  Chapman  et  al.,  2002).  For  instance, 
cultivars  required  ~135  days  to  head  in  Northdown  compared  with  ~69  days  at  Capella. 






water  loss  through  evapotranspiration.  Other  studies  have  also  suggested  that  high 




The  use  of  appropriate  management  options  for  better‐adapted  cultivars  in  different 
production  environments  is  essential  for  increasing  and  maintaining  the  reliable  crop 
productivity  (Wang et al., 2001). The variation  in heading date and yield  in this simulation 








optimum  growing  conditions,  which  includes  good  ambient  temperature  and  adequate 
moisture  for  growth and development over  the  long‐term. A  recent  report  indicated  that 
early planting in NE Australia (May to June) may provide better grain yields and quality with 
lower protein levels making more attractive to malting industries (QDAF, 2018).  








with  results  reported by McGuire et al.  (1979).  Increased nitrogen  level under water non‐















to  genetically  improve  yield  through  matching  genotype  and  management  to  specific 
environments (specific adaptation). In this simulation, the genotypes responded differently 
in all the traits across sites. For instance, when looking at the comparative yield advantage, 

























Determination of  the natural diversity of maturity genes, and  their allelic  variations  could 




possible  cloning  to  identify  the  closely  linked  marker,  which  could  be  used  in  breeding 
programs.  More  studies  are  also  required  to  help  understand  intra‐  and  inter‐locus 
interactions of the gene and to determine how it  responds to different environment  in  its 
interactive stage (polygenic condition). Apart from yield, quality traits are also important in 
determining  the  commercial  values  of  barley,  thus  more  research  will  be  needed  to 




and  cultivated  barley, with most  of  them  co‐located with  previously  reported  genes/QTL. 








find  it  challenging  to  extrapolate  the  QTL  information  from  a  group  of  environment  and 
management  to  a  new  environment  (Stratton,  1998).  Further  modelling  is  required  to 
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Cultivar parameters  Description  Units                                                     Cultivar 
     





oCd  85  85  300  45  95 
 tt_end_of_juvenile units  Thermal time needed from sowing to 
end of juvenile 
oCd  350  230  150  250  270 
tt_floral_initiation  Thermal time from floral initiation to 
flowering 
oCd  560  400  530  550  450 
tt_flowering units  Thermal time needed in anthesis 
phase 
oCd  35  150  250  65  200 
tt_start_grain_fill  Thermal time from start of grain filling 
to maturity 
oCd  350  180  545  320  380 
fr_lf_sen_rate   Fraction of total leaf number senescing per main 
stem 
0.035  0.05  0.035  0.05  0.05 
grains_per_gram_stem  Grain number per stem weight at the 
start of grain filling 







0.001  0.003  0.90  0.05  0.038 
max_grain_size   Maximum grain size  g  0.065  0.058  0.054  0.058  0.095 
y_extinct_coef     g/MJ  0.4, 0.4, 0.4  0.23, 0.5, 0.0  0.24, 0.4, 
0.6 
0.4, 0.32, 0.32  0.2,0.4,0.4 
The radiation use efficiency (y_rue units) is (0, 1.3, 1.3, 1.3, 1.3, 1.3, 1.3, 1.3, 1.3, 0 and 0 for TX9425), (0, 0, 1.2, 1.2, 1.2, 1.2, 1.2, 1.2, 1.2, 0 and 0 for Franklin), (0, 1.4, 1.4, 
1.4, 1.5, 1.5, 1.4, 1.4, 1.4, 0 and 0 for Eps317_1_E) and (0      1.24    1.2  1.2  1.2  1.2  1.2   1.2  1.2  0.00   0 for Eps_317_1_L) starting from sowing to germination, 
emergence, end of juvenile, floral initiation, anthesis, start of grain filling end of grain filling physiological maturity, ripe and harvest respectively. 
The transpiration efficiency (transp_eff_cf units) is 0, 0.007, 0.007, 0.007, 0.007, 0.007, 0.007, 0.007, 0, 0 and 0 for TX9425; 0, 0.008, 0.02, 0.005, 0.005, 0.005, 0.005, 
0.008, 0, and 0 for Franklin; 0, 0.008, 0.008, 0.008, 0.008, 0.008, 0.008, 0.008, 0.008, 0 and 0 for Eps_317_1_E and 0,  0.009, 0.009, 0.009, 0.009, 0.009, 0.009, 0.009, 
0.009, 0 and 0 for the Eps_317_1_L. starting from sowing to germination, emergence, end of juvenile, floral initiation, anthesis, start of grain filling end of grain filling 
physiological maturity, ripe and harvest respectively. 
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Figure 8.1 Principal components analysis (based on correlation matrix) of heading date in 173 SYR01 x Gairdner DH 
lines under winter, summer and spring sowing dates 
